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摘要 : 落叶 阔 叶 林 是 亚热带 岩溶 石山 典型 的 森林 植被 类 型 之 一 ， 为 了 了 解 此 类 森林 植被 的 群落 
类 型 和 组 成 结构 ,本 研究 在 桂林 阳 逆 县 和 灵 川 县 岩溶 生境 典型 的 落叶 阔 叶 林内 设置 了 49 个 20 m 
x20 m 的 随机 样 方 ， 在 野外 调查 的 基础 上 进行 群落 数量 分 类 和 排序 ， 对 其 群落 类 型 进行 划分 。 
在 此 基础 上 对 不 同类 型 的 群落 种 类 组 成 、 结 构 及 其 分 布 与 环境 因子 的 耦合 关系 进行 深入 分 析 。 
结果 表明 : (1) 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 可 划分 3 个 群 从 组 类 型 ， 即 群 从 组 A: 南 酸枣 - 襄 树 + 
巴豆 群 从 组 (ASS. Choerospondias axillaris-Camptotheca acuminatat+Croton tiglium)， 群 从 组 B: 

光 皮 棣 木 - 喜 树 群 从 组 (ASS. Swida wilsoniana-Camptotheca acuminata)， 群 从 组 C: 麻 栎 - 权 木 群 
从 组 (ASS. Quercus acutissima-Loropetalum chinense)。(2) 不 同 群 落 类 型 中 常 绿 和 落叶 物种 的 丰 

语 度 、 多 度 、 胸 高 断面 积 及 重要 值 的 变化 : 在 乔木 层 中 ，3 个 群 从 组 均 为 落叶 物种 占 优势 ， 在 
灌木 层 中 ， 群 从 组 A、B 以 落叶 物种 占 优 势 ， 群 从 组 C 以 常 绿 物种 占 优 势 。 (3) 在 1~5 cm 和 
5~10 cm 径 级 内 ， 群 从 组 A 和 B 的 落叶 物种 在 4 个 度量 指标 上 均 大 于 常 绿 物种 ， 群 从 组 C 除了 
物种 丰富 度 以 外 ， 均 为 常 绿 物种 大 于 落叶 物种 ; 在 三 10 cm 径 级 中 ， 除 了 和 群 从 组 B 的 物种 丰富 
度 外 ，3 个 群 丛 组 中 的 各 项 指标 均 为 落叶 物种 占 主导 地 位 。 (4) 岩石 裸露 率 、 海 拔 、 坡 向 、 土 
壤 仿 水量、 土壤 pH、 土 壤 有 机 质 、 全 氮 、 速 效 氮 、 速 效 钊 、 林 冠 开 阔 度 和 人 为 干扰 是 影响 研究 
区 不 同类 型 群落 分 布 的 主要 环境 因子 。 
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Abstract: Deciduous broad-leaf forests are one of the typical forest vegetation types in the subtropical 
karst hills. In order to understand the community type and composition structure of this type of forest 
vegetation, we established 49 20 m x20 m random plots in deciduous broad-leaf forests with typical karst 


habitats in Yangshuo County and Lingchuan County of Guilin. We conducted an in-depth analysis of the 
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coupling relationship from different community types, structures, and environmental factors. The results 
were as follows: (1) The deciduous broad-leaf forests in the karst hills could be classified into three 
community types based on quantitative methods: Choerospondias axillaris-Camptotheca acuminatat 
Croton tiglium (Association Group A), Swida wilsoniana-Camptothecaacuminata (Association Group B), 
Quercus acutissima-Loropetalum chinense (Association Group C). (2) The species richness, species 
abundance, basal area, and the importance value for evergreen and deciduous species were different for 
each community type. Deciduous species were dominant in the tree layer for all three association groups. 
Shrub layer for association group A and B were also dominated by deciduous species, while association 
group C was dominated by evergreen species. (3) The species richness, species abundance, basal area and 
importance value of deciduous species in association group A and B were greater than evergreen species 
within the 1-3 cm and $5-10 cm diameter classes. In association group C, all indicators were greater for 
evergreen Species than deciduous Species for the 1-5 cm and 5-10 cm diameter classes. For the 二 10 cm 
diameter class, deciduous species were dominant for all indicators in all 3 association groups except for the 
Species richness in association group B. (4) The rock bare rate, soil water content, elevation, aspect, pH, 
Soil organic matter, total nitrogen, available nitrogen, available potassium, canopy openness and 
disturbance gradient were the dominant factors affecting the distribution of different types of communities 
in the study. 
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植物 群落 是 在 特定 时 空 尺 度 范围 内 生活 的 各 植物 种 群 的 集合 体 ， 它 是 植物 种 类 组 成 与 环境 之 间 
被 此 作用 和 制约 而 成 的 ， 是 共同 适应 生存 环境 的 结果 〔( 刘 润 红 等 ，2019;” 梁 士 楚 等 ，2019)〉 。 植 物 
群落 的 数量 分 析 作 为 植被 生态 学 研究 的 重要 手段 之 一 ， 能 够 合理 和 准确 地 揭露 植物 组 成 种 类 、 植 物 
群落 和 植被 与 环境 之 间 的 复杂 生态 关系 〈 苏 日 古 嘎 等 ，2010) 。 关 于 群落 性 质 ， 植 物 生态 学 家 一 直 
存在 两 种 不 同 的 观点 。“ 有 机 体 派 ”学 者 认为 植物 群落 是 自然 单位 ， 因 具备 明确 的 边界 而 与 其 他 群落 
间断 、 可 分 ， 可 以 像 物种 那样 分 类 ; 而“ 个体 派 ”学 者 认为 群落 和 生境 是 连续 的 ， 他 们 采取 生境 梯度 
分 析 的 方法 ， 运 用 排序 的 手段 来 研究 连续 群落 的 变化 。 实 际 上 ， 植 物 群落 的 间断 性 和 连续 性 是 并 存 
的 。 群 落 的 间断 性 可 用 分 类 来 揭示 ， 而 连续 性 用 排序 来 揭示 深 士 楚 ，2015) 。 目 前 ， 国 际 上 常用 
双向 指示 种 分 析 法 (TWINSPAN) 进 行 分 类 结合 除 趋 势 对 应 分 析 法 (DCA) 进 行 排序 的 数量 分 类 方法 , 对 
于 分 类 结果 而 言 ， 两 种 方法 的 结合 使 用 不 仅 起 到 交叉 验证 的 作用 ， 还 更 深刻 的 反映 了 植物 群落 及 环 
境 之 间 的 生态 关系 〈 胡 刚 ，2007;， 张 金地 ，2011，2018) 。 

落叶 阔 叶 林 (deciduous broad-leaf forests) 是 温带 地 带 性 植被 类 型 ， 主 要 分 布 在 中 纬度 地 区 〈 梁 士 
楚 , 2015) ; 落叶 阔 叶 林 是 组 成 亚热带 海拔 较 高 的 山地 垂直 植被 带 谱 的 重要 类 型 ( 刘 亚 兰 等 , 2010 ) ， 
它 具 有 明显 季 相 变化 ， 其 最 明显 的 特征 表现 为 树木 的 生长 仅 在 温暖 的 季节 ， 树 叶 在 入 冬 前 枯死 并 凋 
落 。 树 木 可 以 通过 落叶 来 躲避 极端 生境 对 自身 生长 造成 的 伤害 和 不 利 影响 ， 可 以 说 是 物种 适应 环境 
胁迫 的 一 种 重要 手段 (Poorter & Markesteijn, 2008)。 在 大 范围 的 地 理学 尺度 上 上， 决定 树木 落叶 的 最 主 
要 因素 是 气候 条 件 〈 丁 易 和 臧 润 国 ，2008) ， 但 是 在 小 范围 的 局 部 尺度 下 ， 环 境 异 质 性 和 森林 演 蔡 
状况 是 影响 群落 中 落叶 树种 数量 的 重要 因素 之 一 。 如 在 中 亚热带 石灰 岩 地 区 ， 植 物 常常 由 于 土壤 水 
分 的 缺乏 和 低温 等 胁迫 而 导致 落叶 (Liu et al., 2020) 。 落 叶 树 种 对 于 整个 群落 结构 、 物 种 组 成 及 更 
新 、 养 分 和 物质 的 循环 等 方面 具有 重要 的 意义 ， 如 落叶 树种 在 落叶 季节 能 增加 林 下 光照 ， 使 得 原 有 
的 物种 种 类 组 成 和 更 新 情况 得 以 改变 ， 增 加 了 植物 群落 对 光照 、 空 间 、 营 养 物质 的 利用 能 力 ， 同 时 
也 提高 群落 中 生物 多 样 性 〈 林 庆 凯 ，2017) 。 
桂林 位 于 广西 壮族 自治 区 东北 部 ， 具 有 典型 的 岩溶 地 貌 特 征 ， 石 质 菩 漠 化 程度 高 且 生 态 环境 极 
脆弱 〈 袁 道 先 和 章程 ， 2008) ， 具 有 景观 异 质 性 高 、 水 文 地 质 结构 明显 、 岩 石 裸露 率 高 、 碳 酸 盐 
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溶 蚀 性 强 和 土壤 贫 凌 等 特征 ( 胡 芳 等 ，2018) 。 而 落叶 阔 叶 林 是 亚热带 岩溶 石山 的 主要 群落 组 类 型 
之 一 〈 苏 宗明 和 李 先 琨 ，2003) ， 它 是 在 岩溶 地 区 特殊 生境 下 所 形成 的 一 种 典型 的 森林 植被 类 型 ， 
在 岩溶 森林 生态 系统 的 恢复 和 保护 中 具有 难以 替代 的 作用 和 地 位 ， 对 防止 岩溶 石山 石 质 荒漠 化 、 调 
节 表 层 岩 溶 带 的 鞋 水 功能 、 调 节 森 林 碳 库 等 多 项 生态 功能 发 挥 重 要 作用 〈 李 梦 德 ，2016) 。 因 此 ， 
本 文 以 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 为 研究 对 象 。 首 先 ， 运 用 TWINSPAN 分 类 和 DCA 排序 对 其 群落 类 
型 进行 科学 的 划分 ， 其 次 ， 分 析 不 同 群 落 类 型 的 群落 种 类 组 成 和 结构 ， 运 用 元 余 分 析 的 方法 对 不 同 
群落 类 型 与 环境 因子 的 耦合 关系 进行 分 析 ， 以 解决 以 下 科学 问题 : 〈1) 不 同 群落 类 型 的 物种 组 成 和 
群落 结构 是 怎样 的 ? (2) 影响 不 同 群 落 类 型 变化 和 分 布 的 环境 因子 是 什么 ? 合理 解答 这 两 个 科学 问 
题 可 以 揭示 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 植物 群落 与 环境 之 间 的 关系 ， 从 而 为 探索 岩溶 石山 沙 叶 阔 叶 林 
的 物种 共存 及 其 维持 机 制 ， 以 及 为 岩溶 植被 资源 的 管理 与 保护 以 及 退化 植被 生态 修复 提供 科学 合理 
的 依据 。 


1 材料 与 方法 


1.1 研究 区 概况 
研究 区 位 于 广西 壮族 自治 区 东北 部 的 桂林 市 阳朔 县 葡萄 镇 浪 迪 村 (110°22'59.59"E，24°57'14.28” 

IND) 和 灵 川 县 禁 田 尾村 (110?26'5.88" E，25?18'34.92" N)， 其 村 落后 山 均 为 典型 的 裸露 型 岩溶 地 貌 ， 具 
有 土 层 薄 、 革 水 能 力 弱 、 碳 酸 钙 含量 高 及 环境 容纳 量 低 等 生境 特点 〈 李 月 娟 等 ，2019) 。 气 候 类 型 
属于 中 亚热带 湿润 气候 ， 全 年 雨水 充裕 ， 主 要 集中 在 夏季 ， 年 降雨 量 为 1 814~1 941 mm， 全 年 光照 
充足 ， 年 蒸发 量 1 337~1 857 mm， 年 平均 湿度 为 73%~79%。 年 平均 气温 为 17.4~21°C， 年 极端 最 低 
和 最 高 气温 分 布 范 围 ，-3.9~1.3 *C 和 37.6~39 "C 〈 梁 士 楚 等 ，2018) 。 
1.2 样 地 的 建立 与 调查 方法 

在 充分 踏 查 的 基础 上 ， 于 2019 年 7 一 9 月 在 桂林 市 区 阳朔 县 禄 迪 村 和 灵 川 县 区 田 尾村 的 岩溶 石 
山 落 叶 阔 叶 林 内 选择 49 个 长 和 宽 各 为 20 m 的 样 方 进行 群落 学 调查 , 其 中 禄 迪 村 设置 了 24 个 随机 样 
方 ， 欧 田 尾 村 设置 了 25 个 随机 样 方 。 对 样 方 内 所 有 胸径 (DBH) 三 1 cm 的 乔木 、 灌 木 和 木质 藤本 等 
木 本 植物 个 体 开 展 每 木 检 尺 ， 记 录 内 容 包括 物种 名 称 、 个 体 在 样 方 内 的 相对 坐标 ， 其 中 乔木 记录 物 
种 的 胸径 和 基 径 ， 灌 木 记 录 物 种 的 基 径 。 利 用 精度 为 0.01 的 可 触 式 智 能 双星 导航 仪 (Touch35) 获 取 海 
拔 、 坡 向 、 坡 度 、 经 纬度 数据 ,同时 记录 岩石 裸露 率 环 境 特 征 。 本 次 调查 共 记录 到 的 木 本 植物 82 种 ， 
隶属 37 科 70 属 ， 其 中 和 常 绿 植物 37 种 ， 落 叶 植 物 45 种 。 
1.3 土壤 样品 的 采集 与 测定 

利用 田 字 法 将 每 个 样 方 分 割 成 16 个 长 宽 为 5 m 的 小 样 方 ， 清 除 土壤 表层 的 枯 枝 落叶 等 杂质 后 
运用 环 刀 法 采集 土 样 测定 土壤 含水 量 (soil water content, SWC, %); 采用 五 点 法 采集 表层 的 土壤 样品 ， 
待 实验 室 风干 处 理 后 进行 土壤 养分 指标 的 测定 。 测 定 土 壤 pH 值 (soil pH)、 土 壤 有 机 质 (soil organic 
matter, SOM, gkg)、 全 氮 (total nitrogen, TN, gkg !)、 速效 氮 (available nitrogen, AN， mg-kg’)、 速效 钾 
(available potassium, AK, mg:kg )5 个 指标 。 土 壤 养分 指标 的 测定 方法 均 详 见 鲍 士 旦 〈2000) 。 对 每 
份 土壤 样品 平行 测定 3 次 ， 取 平均 值 作为 本 研究 的 土壤 环境 因子 分 析 的 基础 数据 。 
1.4 数据 处 理 

首先 ， 以 样 方 为 单位 分 别 计算 乔木 和 灌木 的 物种 重要 值 ,计算 公式 ( 梁 士 楚 ，2015; 刘 润 红 等 ， 
2019) 为 乔木 重要 值 = 相对 多 度 + 相 对 显著 度 + 相对 频 度 ) /3， 灌 木 重 要 值 = 相对 多 度 + 相 对 频 度 ) 
/2。 其 次 ， 基 于 物种 在 样 方 中 的 重要 值 ， 利 用 R 软件 中 twinspanR 程序 包 中 的 twinspan 函数 与 vegan 
程序 包 中 的 decorana 函数 进行 双向 指示 种 分 析 和 DCA 排序 。 为 了 更 好 地 比较 不 同 群 落 类 型 的 物种 
组 成 和 群落 结构 特征 ， 我 们 选择 物种 的 丰富 度 、 多 度 、 胸 高 断面 积 、 重 要 值 指标 作为 度量 标准 ， 将 
植物 个 体 胸径 (DBHD) 划 分 为 小 径 级 (1 cm 三 DBH<5 cm)、 中 径 级 (5 cm 三 DBH<10 cm) 和 大 径 级 ( 宇 10 
cm) 三 个 等 级 ( 龙 文 兴 ，2011; 黄 永 涛 ，2015) 。 为 了 探究 海拔 、 坡 向 、 岩 石 裸露 率 、 林 冠 开 阔 度 、 
人 为 干扰 、 土 壤 PH、 土壤 有 机 质 、 全 所 、 速 效 氮 和 速效 钾 等 环境 因子 对 物种 分 布 是 否 具 有 显著 的 影 
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响 ， 我 们 采用 RDA 排序 (Canonical Correlation Analysis) 结 合 随 机 化 排列 分 析 两 者 之 间 的 关系 ， 通 过 
vegan 包 中 的 envfit 函数 ， 进 行 蒙特 卡 洛 置换 检验 〈 随 机 模拟 999 次 ) 检验 环境 因子 的 显著 性 。 将 不 
同 环境 因子 变量 对 物种 分 布 的 影响 进行 变 差 分 解 , 得 到 不 同 环境 因子 以 及 环境 因子 之 间 的 解释 能 力 。 
其 中 海拔 为 样 方 4 个 顶点 及 样 方 中 心 位 置 的 海拔 平均 值 ， 上 岩石 裸露 率 为 样 方 内 裸露 于 地 表 的 基 上 岩 面 
积 与 样 方面 积 的 比值 (Nee, 2005) ， 人 为 干扰 梯度 以 数字 等 级 来 划分 , 分 为 1~3 个 等 级 ,数字 越 大 ， 
表示 干扰 程度 越 严重 ， 在 每 个 20 mx20 m 的 样 方 中 心 位 置 ， 使 用 外 带 180 度 鱼 眼 镜头 变换 器 的 数码 
相机 (Canon EOS 5D), 在 离 地 面 1.3 m 人 处 向 上 对 林 分 冠 层 进行 拍摄 取 像 ,运用 Gap Light Analyzer (GLA) 
分 析 处 理 图 像 计算 林 冠 开阔 度 (CO, %)〔 朱 教 君 等 ，2005; 李 根 柱 等 ， 2009)〉 。 统 计 分 析 与 绘图 均 在 
R 3.6.3 软件 进行 。 
2 结果 与 分 析 
2.1 群落 类 型 及 其 物种 组 成 

应 用 TWINSPAN 分 类 结合 DCA 排序 结果 表明 :在 落叶 阔 叶 林 内 共 调 查 49 个 样 方 可 以 被 划分 为 
3 个 群 从 组 类 型 (图 1， 图 2)。 
群 从 组 A: 南 酸 现 - 喜 树 + 巴豆 群 从 组 (ASS， Choerospondias axillaris-Camptotheca 
acuminatat+Croton tiglium)。 包 括 样 方 1~5 和 样 方 7， 共 6 个。 该 群 从 组 位 于 阳朔 县 禄 迪 村 ， 乔 木 层 
优势 种 为 南 酸 束 (Choerospondias axillaris), 伴生 种 有 光 皮 棣 木 (Swida wilsoniana)、 巴 豆 (Croton tiglium)、 
朴树 (Celtis sinensis) 等 ， 灌 木 层 优势 种 为 喜 树 (Camptotheca acuminata)、 巴 豆 ， 其 他 伴生 种 有 朴树 、 
牡 荆 (Vitex negundo var. Cannabifolia)、 注 叶 幢 李 (Rhamnus leptophylla) 和 析 木 (Xylosma congesta) 等 。 群 
从 组 B: 光 皮 棣 木 - 喜 树 群 从 组 (ASS. Swida wilsoniana-Camptotheca acuminata) 包 括 样 方 6 和 样 方 8~24， 
k 18 个 ,该 群 从 组 位 于 阳朔 县 禄 迪 村 ,乔木 层 优势 种 为 光 皮 棣 木 , 伴生 种 有 南 酸 刺 、 枫 香 (Liquidambar 
formosana)、 村 树 等 , 灌木 层 优势 种 为 喜 树 , 其 他 伴生 种 有 光 皮 棣 木 、 红 背山 麻 杆 (Alchornea trewioides)、 
特 葬 、 株 木 和 干花 豆 (Celtis sinensis) 等 。 群 从 组 C: 床 栎 - 权 术 群 从 组 (ASS. Quercus 
acutissima-Loropetalum chinense) 包 括 样 方 25~49， 共 25 个。 该 群 从 组 位 于 灵 川 县 欧 田 尾村 ， 乔 木 层 
优势 种 为 有 栎 (Quercus acutissima), 伴生 种 有 交 蜡 树 (Fraxinus griffithi)、 枫 香 、 花 樟 木 (Ormosia henryi) 
等 ， 灌 木 层 优势 种 为 构 木 (Loropetalum chinense)， 其 他 伴生 种 有 粗 糠 柴 (Mallotus philippensis)、 检 术 
(Eurya japonica)、 光 蜡 树 和 短 序 区 还 (Viburnum brachybotryum) 等 。 


D=1 | N=49 


D=2 | N=24 


D=3 | N=6 D=3 | N=18 


26 26 27 28 29 30 
31 32 33 34 35 36 
37 38 39 40 41 42 
43 44 45 46 47 48 
49 


689101112 
1314151617 


hn 一 
~ 上 已 


18 19 20 21 22 
23 24 


D. 分 类 次 数 ，N. 样 方 数 。 

D. Division number; N. Number of plots. 

图 1 桂林 岩溶 石山 落叶 间 叶 林 49 个 样 方 的 TWINSPAN 分 类 树 状 图 

Fig. 1 Dendrogram of TWINSPAN classification for 49 plots in the deciduous broad-leaf forests in karst 
hills of Guilin 
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DCA Axis 1(59.72% of variance) 


图 2 桂林 竺 溶 石 山 落叶 阔 叶 林 49 个 样 方 的 DCA 二 维 排序 图 


Fig. 2 Two-dimensional DCA ordination diagram for 49 plots in the deciduous broad-leaf forests in karst 


hills of Guilin 


2.2 群落 物种 组 成 结构 及 其 变化 


如 图 (3: A-D) 所 示 : 在 乔木 层 ， 群 从 组 A、B 和 C 在 物种 丰富 度 、 多 度 、 胸 高 断面 积 和 重要 值 


占 主导 地 位 ， 主 要 优势 物种 包括 光 皮 棣 木 ， 南 酸枣 、 麻 栎 、 栅 


在 4 个 度量 指标 上 均 表 现 为 落叶 物种 大 于 常 绿 物种 ,乔木 层 个 体高 度 分 布 区 间 3~24 m， 以 落叶 物种 


、 光 蜡 树 和 杆 树 等 。 在 灌木 层 ， 群 


从 组 A 和 B 的 落叶 物种 在 这 4 个 指标 上 均 大 于 常 绿 物种 ,灌木 个 体高 度 分 布 区 间 0.75~3 m， 主要 以 
落叶 物种 喜 树 ， 光 皮 杯 木 、 干 伦 豆 和 常 绿 物种 粗 糠 柴 、 巴 豆 和 梓 木 组 成 。 群 从 组 C 则 表现 出 相反 的 
变化 趋势 ， 即 在 4 个 度量 指标 上 常 绿 物种 所 占 比例 大 于 落叶 物种 ， 常 绿 物种 权 木 占 优 势 地 位 ， 其 次 


是 粗 糠 柴 、 检 木 、 短 序 莱 速 和 落叶 物种 光 螨 树 。 
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横 坐 标 轴 上 的 A、B、C 表示 3 个 群 从 组 。 下 同 。a. 乔木 层 
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A, B, C on the abscissa axis represent three plant associations. The same below. a. Tree layer; b. Shrub layer. 
3 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 3 个 群 从 组 的 常 绿 和 落叶 物种 丰富 度 、 多 度 、 胸 高 断面 积 和 重要 值 


Fig. 3 Species richness, abundance, basal area and importance value of three plant associations in the 


deciduous broad-leaf forests in karst hills of Guilin 


从 物种 丰富 度 方面 来 看 ， 除 了 群 从 组 B 宇 10 cm 的 径 级 外 均 为 落叶 物种 占 优势 (图 4: A)。 从 多 
度 、 胸 高 断面 积 和 重要 值 三 个 方面 来 看 (图 4: B-D)， 除 了 群 从 组 C 的 1~5 cm 径 级 和 5~10 cm 径 级 
内 常 绿 物种 比例 大 于 落叶 物种 ， 其 余 均 显示 为 落叶 物种 大 于 常 绿 物种 。 
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a. DBH 1-5 ecm: b. DBH 5-10 ecm; c. DB 万 这 10 cm. 


ChinaXiv 合 作 期 刊 


图 4 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 3 个 群 从 组 的 常 绿 和 落叶 物种 不 同 径 级 的 丰富 度 、 多 度 、 胸 高 断面 积 


和 重要 值 比例 


Fig. 4 Evergreen and deciduous ratio of species richness, abundance, basal area and importance value 


with size class of three plant associations in the deciduous broad-lead forests in karst hills of Guilin 


2.3 群落 物种 组 成 与 环境 因子 的 关系 


采用 物种 多 度 和 环境 因子 两 个 数据 窍 阵 对 桂林 和 宕 溶 石 山 落 叶 阔 叶 林 进 行 RDA 排序 , 前 两 轴 的 累 
计 解 释 率 达到 53.7%, 包含 了 11 个 环境 因子 的 大 部 分 信息 解读 , 采用 前 两 轴 绘 制 RDA 二 维 排序 图 ， 


结果 如 图 5 所 示 。49 个 样 方 在 排序 图 中 分 布 结果 与 前 文 数量 分 类 的 研究 结果 相符 ， 反 映 了 3 种 不 同 


群 从 组 类 型 所 处 的 环境 梯度 。 第 一 排序 轴 主 要 反映 了 植物 群落 分 布 格局 在 土壤 养分 含量 、 岩 石 裸露 


率 、 土 壤 含水 量 等 环境 因子 梯度 上 的 变化 ， 第 二 排序 轴 主 要 反映 的 是 干扰 等 环境 因子 在 梯度 上 的 变 
化 。 综 合 表 1 的 结果 ， 岩 石 裸露 率 、 海 拔 、 坡 向 、 土 壤 含 水 量 、 土 壤 pH、 土 壤 有 机 质 、 全 氮 、 速 效 
氮 、 速 效 钾 、 林 冠 开 阔 度 和 人 为 干扰 是 影响 研究 区 不 同类 型 群落 分 布 的 主要 环境 因子 。 


表 1 环境 因子 的 蒙特 卡 洛 置换 检验 


Table 1 Monte Carlo permutation test of environmental factors 


环境 因子 环境 因子 与 排序 轴 的 相关 系数 决定 系数 


Coefficient of 

Correlation coefficient between 
Environment factors determination 
environmental factors and sorting axis 


显著 性 检验 


Significance test 


(P) 


0.001*** 
0.001¥*** 
0.001*** 
0.001*** 
0.001*** 


(R’) 
轴 1 Axis 1 轴 2 Axis2 
人 为 干扰 Disturbance (Dis) -0.51 0.86 0.424 5 
岩石 裸露 率 Bare rock ratio (BRR) 0.77 -0.64 0.561 4 
士 壤 含水 量 Soil water content (SWC) -0.92 -0.09 0.398 1 
土壤 pH 0.93 -0.02 0.768 0 
土壤 有 机 质 Soil organic matter (SOM) 0.84 -0.36 0.481 5 
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全 氮 Total nitrogen (TN) 0.95 0.04 0.2677 
速效 氮 Available nitrogen (AN) 0.82 -0.44 0.4630 
速效 钾 Available potassium (AK) 0.90 -0.10 0.4799 
海拔 Elevation (Ele) 0.70 -0.72 0.3902 

坡 向 Aspect (Asp) 0.92 0.08 0.964 2 

林 冠 开阔 度 Canopy openness (CO) 0.90 0.23 0.168 4 


注 : *** 表 示 在 0.001 水 平 上 显著 ; ** 表 示 在 0.01 水 平 上 显著 ; * 表 示 在 0.05 水 平 上 显著 。 


significant at 0.05 level. 
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nm\ ASS. Swida wilsoniana- 
四 N Campiotpeca acuminata 


RDA Axis 2 (4.27% of variance) 
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RDA Axis 1 (49.39% of variance) 
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0.002** 
0.001*** 
0.001*** 
0.001*** 
0.001*** 

0.017* 


Note: ***means difference is significant at 0.001 level; ** means difference is significant at 0.01 level; * means difference is 


SWC. 土壤 含水 量 ，BRR. 岩石 裸露 率 ，Ele. 海拔 ，Asp. 坡 向 ;， CO. 林 冠 开阔 度 ，pH. 土壤 酸碱度 ，TN. 全 毛 ; 


AN. 速效 氮 ; AK. 速效 钾 ;， SOM. 土壤 有 机 质 ，Dis， 人 为 干扰 。 


SWC. Soil water content; BRR. Bare rock ratio; Ele. Elevation; Asp. Aspect; CO. Canopy openness; pH. Soil pH value; TN. 


Total nitrogen; AN. Available nitrogen; AK. Available potassium; SOM. Soil organic matter; Dis. Disturbance. 
图 5 桂林 和 宕 溶 石 山 落叶 阔 叶 林 样 方 与 环境 因子 的 RDA 二 维 排序 图 


Fig. 3 Two-dimensional RDA ordination diagram of plots and environmental factors of the deciduous 


broad-leaf forests in karst hills of Guilin 


环境 因子 的 变 差分 解 结果 显示 (图 6) ，11 个 环境 因子 对 物种 分 布 的 解释 能 力 为 64.3%， 其 中 


地 形 因子 占 10.4%; 土壤 


因子 占 7.5%; 干扰 因子 占 0.8%; 地 形 因子 和 土壤 因子 看 合作 用 的 解释 率 占 


41.3%; 土壤 因子 和 干扰 


因子 耦合 作用 的 解释 率 占 0.6%; 干扰 因子 和 地 形 因子 看 合作 用 的 解释 率 占 


1.4%; 三 者 共同 作用 的 解释 率 占 2.3%; 未 能 解释 的 部 分 比例 占 35.7%。 
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0.8% 
干扰 因子 
Disturbance factors 


图 6 环境 因子 对 物种 分 布 影响 的 变 差分 解 韦 恩 图 


Fig.6 The Venn diagram of variation partitioning of environmental factors on species distribution 


3 讨论 与 结论 


3.1 岩溶 石山 落叶 间 叶 林 数 量 分 类 与 排序 
数量 分 类 和 排序 是 研究 植被 生态 学 最 为 常用 的 数量 分 析 手 段 。 迄 今 为 止 ， 许 多 学 者 通过 对 各 种 
数量 分 类 方法 的 对 比 和 研究 应 用 ， 均 认为 理论 上 较为 完善 和 应 用 效果 较 好 的 方法 是 双向 指示 种 分 析 
法 (TWINSPAN) 和 除 趋势 对 应 分 析 法 (DCA)〔 胡 刚 ，2007; 孙 小 伟 ，2018) 。 前 者 作为 目前 群落 分 类 
史上 较为 理想 的 分 类 方法 之 一 ， 采 用 数字 量化 样 方 的 方法 直接 给 出 具体 群落 的 分 类 个 数 ， 同 时 以 此 
为 依据 得 出 详细 的 优势 群落 类 型 ， 具 有 简单 直接 ， 通 俗 易 懂 的 分 类 特点 ; 后 者 利用 样 方 间 在 物种 组 
成 上 的 相似 性 ， 将 物种 进行 排列 使 其 反映 出 一 定 的 生态 梯度 ， 产 生 直 观 可 视 的 二 维 分 类 排序 图 〈 张 
金 屯 ，2011; Braak && Smilauer 2012; 张 金 屯 ，2018) 。 因 此 ， 二 者 的 结合 使 用 可 以 更 准确 的 相互 印 
证 , 相互 补充 、 相 互 完善 , 能 够 让 我 们 得 到 更 加 符合 野外 实际 情况 的 解释 ,客观 准确 地 揭示 出 植被 、 
植物 群落 与 植物 群落 和 环境 因子 的 生态 关系 ( 黄 永 涛 ，2015; 张 金地 ，2018) 。 本 研究 通过 二 者 结 
合 的 方法 将 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 内 的 49 个 样 方 分 为 3 个 群 从 组 ， 分 类 结果 在 DCA 可 视 化 二 维 
图 上 清晰 的 表达 出 来 。 分 析 结 果 系 统 地 反映 了 岩溶 石山 落叶 林 群 落 类 型 的 多 样 性 ， 同 时 进一步 了 解 
了 群落 间 的 物种 分 布 随 环境 因子 梯度 变化 的 蔡 换 过 程 。 桂 林 坐 落 于 典型 岩溶 石山 地 貌 区 ， 是 广西 区 
岩溶 石山 分 布 的 主要 地 区 之 一 ,生境 异 质 性 高 , 使 得 该 地 区 的 植物 群落 结构 多 样 , 物种 组 成 丰富 ( 宋 
同 清和 等，2010;， 吴 邦 利 等 ，2018; 胡 芳 等 ，2018; 刘 润 红 等 ，2018) 。 依 据 排序 与 分 类 的 结果 显示 
与 实际 调查 结论 基本 吻合 ， 证 明 数 量化 的 分 析 方 法 的 结果 是 可 信和 的 。 
3.2 物种 组 成 和 群落 结构 与 环境 之 间 的 关系 

本 研究 中 ， 变 差分 解 结果 表明 环境 是 影响 研究 区 物种 分 布 的 主要 原因 ， 而 RDA 排序 的 结果 也 
较 好 地 揭示 了 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 植物 群落 中 组 成 的 物种 差异 以 及 分 布 与 环境 因子 之 间 的 相互 
关系 ， 具 有 一 定 的 生态 学 意义 。 生 态 学 家 们 普遍 认为 常 绿 与 落叶 物种 在 资源 利用 方式 上 有 着 不 同 的 
偏好 ， 所 以 在 生境 的 选择 上 可 能 有 所 差异 。 群 从 组 A 分 布 在 土壤 水 分 含量 低 、 和 干扰 程度 较 低 ， 岩 石 
裸露 率 、 土 壤 pH、 土壤 养分 含量 、 林 冠 开 度 较 高 的 阳 坡 ; 群 从 组 B 分 布 在 土壤 水 分 量 低 , 土壤 pH、 
岩石 裸露 率 、 土 壤 养 分 含量 、 干 扰 程 度 较 高 的 阳 坡 ;， 群 从 组 C 则 是 分 布 在 土壤 pH、 岩石 裸露 率 、 林 
冠 开 度 、 土 壤 养 分 含量 相对 偏 低 ， 土 壤 水 分 含量 和 干扰 程度 较 高 的 区 域 。 

群落 的 垂直 结构 指 的 是 群落 在 垂直 方向 上 的 配置 状态 ， 对 于 了 解 群落 更 新 和 动态 特征 有 着 重要 
的 作用 ( 杨 晓 东 ，2014;” 梁 士 楚 ，2015〉 。 本 研究 发 现在 垂直 结构 上 ，A、B、C 三 个 群 从 组 乔木 
层 的 落叶 物种 在 我 们 选择 的 4 个 度量 指标 中 均 大 于 党 绿 录 物 种 ， 其 中 优势 物种 均 为 高 大 的 阳性 乔木 ; 
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而 常 绿 物种 在 乔木 层 中 处 于 较 低 的 亚 层 处 ， 这 些 物种 在 乔木 层 中 个 体 数 较 少 ， 多 以 小 乔木 和 大 型 灌 
木 的 形式 存在 ， 导 致 常 绿 物种 不 能 在 乔木 层 占据 优势 地 位 。 研 究 表明 ， 在 光照 条 件 较 好 的 区 域 ， 乔 
木 层 落叶 物种 种 类 更 多 ， 而 落叶 树 物 种 在 乔木 层 占 优势 ， 往 往 影响 着 林 下 植物 的 光照 条 件 (Chabot & 
Hicks, 1982; Quigley & Platt, 2003)。 与 常 绿 物种 相 比 ， 落 叶 物 种 更 适合 生长 在 光照 较 强 和 士 壤 养分 较 
高 的 环境 ， 因 为 其 采取 高 生长 的 生态 策略 ， 对 资源 的 利用 效率 高 ， 在 生长 季节 能 快速 获取 更 多 的 光 
照 、 水 分 和 营养 物质 等 资源 以 满足 自身 的 快速 生长 〈 白 坤 栋 等 ，2015) 。 同 时 ， 落 叶 物 种 还 能 以 落 
叶 的 方式 克服 极端 生境 对 树木 生长 造成 的 危害 和 不 良 影响 (Pooter & Markesteijn, 2008; 黄 永 涛 ， 
2015) ， 因 此 ， 与 常 绿 物种 竞争 的 过 程 中 占 优势 地 位 。 在 我 们 的 调查 中 发 现 ， 群 从 组 A 和 群 从 组 B 
位 于 海拔 较 高 的 阳 坡 生境 ， 随 着 海拔 梯度 的 升 高 ， 光 照 强度 逐渐 增加 ， 适 合 的 水 热 条 件 促进 了 落叶 
物种 的 生长 。 其 次 ， 从 物种 组 成 以 及 多 度 来 看 ， 占 据 乔 木 层 优势 地 位 的 落叶 物种 南 酸枣 、 光 皮 棣 木 
和 光 蜡 树 等 均 是 岩溶 石山 区 典型 的 先锋 物种 ( 司 彬 ，2007)〉 ， 而 且 样 地 内 树木 的 胸径 偏 低 ， 矮 小 植 
物 的 个 体 数 量 多 ， 高 大 植物 个 体 的 数量 相对 偏 少 。 这 些 现象 都 表明 群 从 组 A 和 B 处 于 干扰 后 自然 恢 
复 初期 阶段 ， 群 从 组 C 处 于 扰 后 自然 恢复 中 期 阶段 。 在 灌木 层 中 , 群 从 组 A 和 B 在 丰富 度 等 4 个 度 
量 指 标 均 表现 为 落叶 物种 大 于 常 绿 物种 ， 而 群 从 组 C 则 相反 。 群 从 组 A 的 优势 种 以 落叶 物种 喜 树 为 
主 , 其 次 是 常 绿 物种 巴豆 和 落叶 物种 光 皮 棣 木 ; 群 从 组 B 的 优势 种 以 落叶 物种 喜 树 和 光 皮 柏木 为 主 ， 
:次 是 常 绿 物种 粗 糠 柴 ， 这 两 个 群 从 组 的 灌木 层 都 是 落叶 物种 占 优 势 ， 其 中 光 皮 棣 木 和 喜 树 均 以 更 
f 苗 的 形式 存在 ， 群 落 的 天 然 更 新 状态 良好 。 群 从 组 C 的 优势 种 以 常 绿 物种 机 木 为 主 ， 在 灌木 层 中 
占据 绝对 的 优势 地 位 ， 其 次 是 落叶 物种 光 蜡 树 。 群 从 A 和 B 位 于 林 冠 开 度 (CO) 较 大 的 阳 坡 生境 ， 乔 
木 层 主要 以 落叶 物种 占 主导 地 位 。 因 此 ， 与 群 从 组 C 位 于 海拔 偏 低 的 阴 坡 生境 比 ， 较 强 的 林 下 的 光 
照 对 于 灌木 层 中 阳 生 性 落叶 物种 的 萌发 和 生长 起 了 促进 作用 ， 而 中 生 耐 阴 常 绿 植物 的 萌发 和 生长 则 
受到 了 抑制 ， 导 致 了 喜光 落叶 物种 的 增加 。 尽 管 群 从 组 C 林内 光照 条 件 相 对 较 差 ， 但 适宜 的 低 光 生 
境 促进 了 常 绿 物种 在 灌木 层 中 迅速 生长 的 格局 。 

径 级 结构 通常 作为 衡量 植物 群落 生长 发 育 和 演 蔡 状况 的 重要 指标 (陈列 , 2014; 伏 捷 等 , 2018 ) 。 
群 从 组 A 和 B 在 3 个 径 级 区 间 的 落叶 物种 在 4 个 量度 指标 上 均 大 于 常 绿 物种 , 群 从 组 C 内 中 小 径 级 
区 间 的 常 绿 物种 在 3 个 度量 指标 上 大 于 落叶 物种 (物种 丰富 度 除外 ) ， 但 在 径 级 宇 10 cm 个 体 上 4 
个 度量 指标 都 呈现 相反 的 变化 趋势 ， 即 落叶 物种 大 于 常 绿 物 种 。 导 致 这样 的 分 布 格局 不 仅 与 常 绿 和 
落叶 物种 的 生活 型 属性 有 关 ， 而 且 与 群落 类 型 所 处 的 干扰 后 自然 恢复 所 处 阶段 以 及 相对 应 的 环境 梯 
度 的 改变 ， 如 土壤 养分 含量 、 地 形 因 子 、 干 扰 等 组 合 的 异 质 性 生境 有 关 〔( 丁 易 和 减 润 国 ，2008; 康 
敏 明 ，2010) 。 研 究 区 3 个 群 从 组 内 小 中 径 级 个 体 主要 是 由 小 错 木 和 灌木 构成 ， 构 成 群 从 组 A 和 B 
的 小 乔木 和 灌木 物种 主要 是 落叶 物种 ， 因 此 出 现 了 中 小 径 级 内 落叶 物种 在 4 个 度量 指标 上 占 比 高 的 
现象 。 但 群 从 组 C 内 小 乔木 和 灌木 物种 是 以 常 绿 树种 为 主 ， 在 中 小 径 级 内 除 物 种 丰富 度 外 ， 在 其 余 
3 个 指标 上 均 展 示 出 常 绿 物种 大 于 落叶 物种 的 变化 趋势 。 丁 易 和 成 润 国 〈2008) 对 海南 岛 热 带 低地 
雨林 的 研究 表明 程度 较 高 干扰 可 能 是 导致 群落 中 落叶 树种 的 数量 增加 的 原因 之 一 ， 黄 永 涛 (2015) 
对 湖北 星斗 山 和 木林 子 两 个 国家 级 自然 保护 区 的 常 绿 落叶 阔 叶 混 交 林 的 研究 表明 ， 干 扰 能 够 显著 地 
改变 群落 结构 和 物种 组 成 ， 从 而 影响 群落 发 展 的 方向 。 群 从 组 A 和 B 的 中 小 径 级 在 各 个 指标 上 都 是 
落叶 树种 占 优势 ， 这 说 明了 人 为 干扰 在 一 定 程 度 上 影响 着 群落 的 更 新 和 演 替 ， 使 得 长 期 以 内 落叶 物 
种 都 会 在 这 两 个 群 从 组 中 占据 主导 地 位 。 群 从 组 C 的 常 绿 物种 在 中 小 径 级 区 间 占 据 了 优势 地 位 ， 暗 
示 在 未 来 的 资源 竞争 中 ， 常 绿 物种 将 在 群落 中 占 主导 ， 具 有 逐渐 发 展 到 乔木 层 替 换 部 分 落叶 物种 的 
演 奉 趋势 ， 进 而 完成 岩溶 石山 落叶 林 向 常 绿 落 叶 阔 叶 混 交 林 的 演 蔡 发 展 过 程 ( 欧 祖 兰 等 ，2005; 胡 
刚 ，2007) 。 
3.3 结论 

本 文通 过 采用 双向 指示 种 分 析 法 和 除 趋 势 对 应 分 析 法 探讨 对 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 的 群落 类 
型 、 结 构 ， 运 用 宛 余 分 析 探讨 了 物种 分 布 及 其 与 地 形 、 土 壤 等 环境 因子 之 间 的 关系 ， 主 要 研究 结果 
如 下 : 
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(1) 桂林 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 49 个 样 方 可 划分 3 个 群 从 组 类 型 : (A) 南 酸 吏 - 喜 树 + 巴 豆 群 从 
组 、(B) 光 皮 棣 木 - 喜 树 群 从 组 、〔C) 麻 栎 -松木 群 从 组 。 

(2) 在 垂直 结构 上 ， 在 乔木 层 中 ，3 个 群 从 组 均 是 落叶 物种 占 优 势 ， 在 灌木 层 中 ， 群 从 组 A 和 
群 从 组 B 以 落叶 物种 占 优势 ， 群 从 组 C 则 以 常 绿 物种 占 优势 。 在 径 级 结构 上 ，1~5 cm 和 5~10 cm 径 
级 内 ， 群 从 组 A 和 群 从 组 B 的 均 是 落叶 物种 占 优势 ， 群 从 组 C 除了 物种 丰富 度 以 外 , 均 是 常 绿 物种 
占据 优势 地 位 ; 在 宇 10 cm 径 级 中 ,除了 群 从 组 B 的 物种 丰富 度 外 ，3 个 群 从 组 中 的 各 项 指标 均 为 落 
叶 物 种 占 主 导 地 位 。 

(3) 宛 余 分 析 的 结果 表明 ， 崖 石 裸 露 率 、 土 壤 仿 水量、 海拔 、 坡 向 、 土 壤 pPH、 土 壤 有 机 质 、 
全 氮 、 速 效 氮 、 速 效 钾 、 林 冠 开 度 和 人 为 干扰 是 影响 研究 区 不 同类 型 群落 分 布 的 主要 环境 因子 。 

本 研究 结果 为 进一步 探讨 岩溶 石山 落叶 阔 叶 林 内 不 同 落 叶 树 种 以 及 落叶 树种 与 常 绿 树种 共存 机 
制 、 落 叶 阔 叶 林 向 常 绿 落 叶 阔 叶 混 交 林 进 展演 蔡 过 程 英 定 了 基础 。 同 时 ， 也 进一步 丰富 了 桂林 岩溶 
石山 森林 植被 生态 学 研究 的 资料 ， 并 为 岩溶 石山 森林 生物 多 样 性 保护 管理 提供 参考 依据 。 
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